



of African Piants 
Proceedings XIVth AETFAT Congress 
22 - 27 August 1994, Wageningen, The Netherlands 
Edited by 
L.J.G. van der Maesen 
X.M. van der Burg 
J.M. van Medenbach de Rooy 
Department of Plant Taxonomy - Herbarium Vadense 
Wageningen Agricultural University 
The Netherlands 
KLUWER ACADEMIC PUBLISHERS 
DORDRECHT I BOSTON I LOPJ_D_O_N-- __ - I_ 
Le cadre palCoenvironnementa1 des refuges 
forestiers africains: quelques données et hvDothèses 
J. MALEY 
CNRS/ISEM & ORSTOM, Université de Montpellier II, 34095 - Montpellier, France. 
Résumé 
Depuis au moins 800.000 ans, durant les phases les plus froides 21 I’échelle globale, en particulier 
lors des extensions glaciaires maximum’-des hautes latitudes, la forêt tropicale africaine a êté très 
fragmentée et elle n’a subsisté que dans une série de refuges éparpillés B travers l’ensemble du 
massif forestier. La fin du dernier cycle climatique, depuis environ 25 B 30.000 ans, a été marquée 
par les dernières grandes fluctuations du massif forestier africain. Cette période peut servir de 
modèle aux fluctuations cycliques qui ont affecté la forêt tropicale africaine depuis 800.000 ans. La 
dernière phase de mise en place des refuges est intervenue entre environ 20.000 et 15.000 ans BP, 
soit durant environ 5000 ans. La phase d’extension forestière maximum, synchrone de la demière 
période la plus chaude sur le plan global, s’est située entre environ 9000 et 4000 ans BP, avec une 
durée similaire d’environ 5000 ans. Depuis environ 800.000 ans, on pourrait donc déduire que 
chacune de ces phases d’extension minimum et maximum n’aurait concerné que 5 1 10% du temps 
total écoulé. Ce seraient finalement des situations d’extension intermédiaire, +&WXHWL en 
retrait par rapport B l’étendue forestière actuelle, qui auraient couvert entre 80 et 90% du temps 
total et qui donc auraient été la norme de la majeure partie du Quaternaire. 
Abstract 
Since at least 800,000 years, during globally cold periods, and especially when glaciers at high 
latitudes reached their maximum sizes, the African tropical forest was very fragmented, and only 
survived in a series of relatively small refuges, spread across the original forest area. The end of 
the last climatic cycle, that started about 25 to 30,000 years ago, is characterized by the latest large 
fluctuation of the African tropical forest. This last period may help in modelling cyclic changes 
undergone by the African forest during the last 800,000 years. The last period when the forest had 
retreated into refuges was between 20,000 and 15,000 BC, and thus lasted about 5,000 years. A 
maximum extension of the forest, which coincided with the last warm period, occurred between 
9,000 and 4.000 BC, and therefore also lasted 5,000 years. It might be deduced that, during the 
last 800,000 years, each minimum and maximum extension phase lasted no more than 5 to 10% of 
the total time. This means that during about 80 to 90% of the total time, the African forest 
exhibited an extension that was much less than present day. 
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1 Introduction: te cadre paléoenvironnemental des variations forestières 
Les grandes variations des paléoenvironnements et des végétations survenus sur la zone 
tropicale africaine depuis la fin du Néogène, peuvent s’interpréter dans un contexte 
global de variation des températures et en particulier des phases de refroidissement qui 
ont été synchrones de l’extension des calottes- glaciaires sur les zones polaires 
antarctique et arctique (Maley 1980, et à paraître, a), suivant des rythmes liés aux 
variations orbitales~dk la terre autour du soleil (Broecker & Denton 1989). L’évolution 
en phase des hautes et basses latitudes, particulièrement durant les périodes froides 
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(McIntyre et al. 1989), est due à l’activité des anticyclones subtropicaux et aux alizés 
qu’ils . génèrent et qui convergent vers l’équateur. L’accroissement du gradient 
thermique Pôle-Equateur durant les périodes froides, à comparer au phénomène qui 
survient annuellement durant les hivers arctique ou antarctique, entraîne une accéléra- 
tion des alizés en surface des océans tropicaux. Lorsque la configuration des océans et 
des continents est favorable, comme c’est le cas pour la majeure partie du Golfe de 
Guinée, l’accélération des alizés déplace les eaux de surface, ce qui provoque des 
remontées d’eaux profondes relativement froides (upwellings), y compris au niveau de 
I’équateur du fait de l’annulation de la force de Coriolis (Merle 1980, Servain et al. 
1985, etc.). Ce sont ces eaux froides de surface qui, en modulant l’activité de la 
mousson dans le sens surtout d’une forte diminution de la pression de vapeur d’eau et, 
en conséquence, de la convection, ont un rôle climatique aridifiant sur le continent 
voisin, provoquant une réduction ou une suppression des pluies durant les périodes de 
remontées d‘eaux froides (Mahé & Citeau 1993, Maley 1987, 1989). Corrélativement, 
du fait de la persistance des nuages, une baisse des températures intervient aussi sur le 
continent (Maley & Elenga 1993). 
Pour la fin du Néogène, les variations révélées par la palynologie dans les dépôts du 
delta du Niger (Morley & Richards 1993, Poumot 1989) se situent dans ce contexte. 
Plusieurs fortes extensions des milieux savanicoles, associées à des réductions de l’aire 
de la forêt dense, sont intervenues vers la fin du Miocène, entre 8 et 5 Ma, y compris 
en Afrique orientale (Harris 1993, d’après les paléo-faunes), période marquée par de 
larges et rapides fluctuations eustatiques, en réponse directe aux fortes extensions des 
glaces polaires (Haq et al. 1987). Toutefois, près du Golfe de Guinée (Morley & 
Richards 1993, Poumot‘ 1989), ainsi qu’en Afrique orientale (Bonnefille 1983, 1984), 
le changement majeur est intervenu entre 2,6 et 2,4 Ma, synchrone de la première 
grande glaciation globale qui a été marquée par la première extension des calottes 
glaciaires sur l’Hémisphère Nord et par un développement synchrone de l’Antarctique 
(Broecker & Denton 1989, Robin 1988). 
Au cours du Pliocène puis du Pléistocène, l’étude du 6l80 de carottes marines 
montre un accroissement progressif de l’amplitude des variations glaciaires, avec deux 
étapes principales, la première survenue vers 2,5 Ma, avec l’apparition de cycles de 
41.000 ans et Ia seconde il y a environ 800.000 ans avec des cycles de 100.OOO ans 
(Start & Prell 1984) (Figure 1). Corrélativement, la variabilité climatique s’est beau- 
coup accrue depuis 800.000 ans, associée à des phases de refroidissement plus intenses 
suivant une périodicité dominante de 1OO.OOo ans. Lorsqu’on examine des résultats 
polliniques couvrant la majeure partie des dépôts du Cénozoïque supérieur du delta du 
Niger, on constate que c’est vers la base du Pléistocène (1,s Ma) que les plus forts 
pourcentages de pollens de Gramineae ont été observés (Morley & Richards 1993), 
indice d’une forte aridité et probablement d’une importante fragmentation de la forêt 
dans cette région. Pour la fin du Quaternaire, des données polliniques obtenues sur des 
enregistrements sédimentaires marins dans le Golfe de Guinée (depuis environ 250.000 
ans) et surtout lacustres dans le domaine forestier (depuis environ 30.000 ans) illustrent 
bien l’impact de ces variations sur la végétation, avec une réduction maximum de la 
forêt dense entre 20 et 15.000 ans BP. 
La répartition des climats étant largement conditionnée par les latitudes, la disposi- 
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Figure 1. Schéma des grands cycles de 
variation des calottes glaciaires sur 
l’Hémisphère nord. avec indication des 
principales périodicités. Les deux 
étapes majeures sont l’installation des 
conditions glaciaires vers 2,5 Ma et 
l’accroissement de l’amplitude des 
cycles vers 8OO.OOO ans (extrait de 
Ruddiman et al. 1989, Figure 8-B). 
dépressions, etc.), toutes conditions qui ont été quasiment stables à l’échelle de la fin 
du Néogène, la rép6tition dans le passé des changements climatiques, avec leurs 
différentes nuances, a probablement affecté de manière comparable les mêmes régions. 
Ce constat implique que sous l’effet des changements climatiques, et ici des phases 
d’aridification, les principales coupures et fragmentations du bloc forestier ont dû se 
reproduire de nombreuses fois avec une relative constance géographique, particulière- 
ment depuis 800.000 ans. Etant donné la cyclicité des grands événements climatiques 
mondiaux, dont on sait par divers enregistrements sédimentaires et micropaléontologi- 
ques obtenus dans le Golfe de Guinée (Bonifay & Giresse 1992, Jansen et al. 1984, 
McIntyre et al. 1989, Prell et al. 1976, Ruddiman et al. 1989) qu’ils ont affecté 
régulièrement et d’une manière intense la zone équatoriale africaine, la fin du dernier 
cycle climatique, de 25.000 ans 2 l’Actuel, période pour laquelle les données sont les 
plus nombreuses, pourrait donc fournir un modèle des principales fluctuations qui ont 
affecté la forêt dense africaine. 
.? 
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Figure 2. Comparaison des spectres polliniques synthétiques des lacs Bosumtwi 
(Ghana) (Maley 1989, 1991) et Barombi h4bo (Ouest Cameroun) (Brenac & Maley, en 
préparation). Courbes des pollens des plantes arborées par rapport aux plantes her- 
bacées: Rapport APINAP. 
2 Les grandes lignes de l’histoire de la forêt africaine au Quaternaire récent 
L‘histoire de la forêt africaine de basse altitude est connue maintenant dans ses grandes 
lignes pour le Quaternaire récent, grâce aux études polliniques effectuées sur les 
sédiments des lacs Bosumtwi au Ghana et Barombi Mbo dans l’ouest Cameroun. Les 
sédiments étudiés au Bosumtwi remontent à environ 28.000 ans BP (Maley & Living- 
stone 1983, Maley 1987, 1989, 1991, en préparation) et au Barombi Mbo à une date 
voisine (Brenac 1988, Brenac & Maley en préparation, Giresse et al. 1994, Maley & 
Brenac 1987, Maley 1989, 1991). Au Congo des données palynologiques ont été aussi 
obtenues sur la végétation montagnarde du Pléistocène terminal (Elenga 1992, Elenga 
et al. 1991). On a ainsi des informations assez précises pour la fin du stade 3, le stade 
2 qui a compoaé le dernier maximum glaciaire et enfin le stade 1 qui comporte essen- 
tiellement l’Holocène. . 
l 
I 
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En résumé, d’après les publications citées ci-dessus, les données principales suivan- 
* entre 28.000 et 24.000 ans BP (fin stade 3) existait une forêt avec un élé- 
ment montagnard (Olea capensis, syn. O. hochsrenen), sous un climat 
relativement humide et frais, 
tes peuvent être présentées, tout d’abord pour la région du lac Bosummi (Figure 2): 
* de 24.000 à 19 - 20.000 ans cette forêt régresse progressivement, 
* de 19.000 à 15.000 ans, sous l’effet d’un climat très aride, la forêt dispa- 
raît (les pollens arborés Ctaient alors inférieurs à 5%): elle est remplacée 
par une formation très ouverte qu’on pourrait comparer, non à une savane 
de basse altitude, mais à une prairie de moyenne altitude comportant des 
bouquets d’arbres épars, constitués de taxons montagnards et de quelques 
taxons forestiers dont l’aire s’étend aussi en plaine (cf. Letouzey 1968, 
1985, Schnell 1977). 
* Ensuite, après 15.000 ans, le climat s’améliorant, la forêt recolonise la 
région avec une première pulsation positive vers 13.500 ans BP, toujours 
associée avec un Clément montagnard. Un retour à des conditions plus 
sèches se note entre 12.000 et 1O.ooO ans BP: cette phase pourrait corres- 
pondre en partie au “Dryas récent” des plus hautes latitudes (Talbot & 
Johannessen 1992). 
* Entre 9500 et 8500 ans BP, en même temps que l’Clément montagnard 
disparaît et que donc le climat se réchauffe, Ia forêt se réinstalle complète- 
ment puis se maintient jusqu’à l’Actuel. Les hauts niveaux lacustres de 
l’Holocène inférieur et surtout de l’Holocène moyen sont aussi la preuve 
d’un climat nettement plus humide (Maley 1989, 1991, Talbot et al. 1984). 
I1 est ainsi probable que la forêt a largement transgressé au delà de ses 
limites actuelles, particulièrement à l’Holocène moyen, et qu’ainsi ”la 
coupure actuelle du Dahomey”, qui voit les savanes atteindre la mer au 
niveau du Togo et du Bénin, ait été complètement submergée et recolonisée 
par la transgression forestière (Maley 1989, 1991). Une preuve de cette 
transgression existe aussi sur le littoral du Congo avec la présence de sou- 
ches d’arbres fossiles, typiques d’une forêt dense, dans un secteur actuelle- 
ment couvert de savanes, et datées de l’Holocène moyen (Schwartz et al. 
1990). 
* A l’Holocène récent, alors que le lac régressait brutalement vers 3700 ans 
BP, la forêt s’est maintenue près du lac. On pourrait rattacher à cette ré- 
gression lacustre un événement plus lointain avec une première phase de 
régression forestière dans le secteur de la “coupure du Dahomey” (Maley 
1989, 1991). L‘extension maximale des savanes dans ce secteur serait 
intervenue probablement un peu plus tard, entre 2500 et 2000 ans BP, lors 
d’une péjoration climatique généralisée (cf. infra). 
Dans l’ouest du Cameroun, pour la région du lac Barombi Mbo, les faits et interpréta- 
tions principales sont les suivants (Figure 2 et 3): 
* Entre 25 et 29.000 ans (la sédimentation est perturbée vers la base de la 
carotte, cf. Giresse et al. 1991) et 20.000 ans BP existait une forêt riche en 
Caesalpinioideae (Leguminosae) qui incluait aussi un Clément montagnard 
(essentiellement Olea capensis, syn. O. hochstetten?. 




* Une phase sèche est intervenue brutalement vers 20.000 ans BP, faisant 
régresser la forêt avec irruption de végétations plus ouvertes. Cette situa- 
tion a perduré jusque vers 14 - 15.000 ans. Les pourcentages des pollens 
arborés oscillant autour de 50 à 60%, on en déduit que le climat était ce- 
pendant beaucoup moins aride qu'au Ghana, o Ù  les pollens arborés étaient 
inférieurs à 5%: des îlots forestiers importants ont donc subsisté dans cette 
région de l'Ouest Cameroun. Cette interprétation est confirmée par des 
études isotopiques effectuées sur la matière organique détritique, venant du 
bassin versant, et conservée dans les sédiments de cette époque: les mesu- 
res du 6I3C ont donné des valeurs situées en moyenne vers la limite infé- 
rieure des valeurs typiquement forestières (Giresse et al. 1994). 
* Entre 14.000 et 9500 ans BP on assiste à une phase de recolonisation fores- 
tière, avec, avant 10.000 ans, une oscillation négative qu'on pourrait, 
comme au Bosumtwi, rapporter aussi au "Dryas récent" (Giresse et al. 
1994). 
* A partir de cette date et jusque vers 3000 ans BP, la forêt a présenté son 
extension maximum: les pollens d'herbacées, essentiellement les Grami- 
neae, oscillent entre O et 3%: la quasi totalité du spectre est alors composée 
de pollens d'arbres. 
* Après 3000 ans on note un accroissement progressif des pollens de Grami- 
neae qui, entre 2500 et 2000 ans BP, atteignent des valeurs de 30 à 40%, 
indication très claire d'une phase brutale d'ouvertures et de reculs de la 
forêt. 
-~ 
Figure 3. Evolution des pourcentages relatifs des pollens de 3 taxons caractéristiques venant des 
dépôts quaternaires (carotte BM-6) du lac Barombi Mbo (Ouest Cameroun) (d'après Brenac & 
Maley, en préparation). Ages interpolées à partir de 12 r a d i d o n e  dates; pour toutes les ques- 
tions concernant ce site et les données botaniques, géologiques, stratigraphiques, etc, cf. Brenac 
(1988), Giresse et al. (1991, 1994), Letouzey (1985), Maley (1989, 1991, 1992). 
Gramieae. Ce taxon constitue la quasi totalité des pollens d'herbacées non-aquatiques et il est 
caractéristique des milieux ouverts de type savane. Son extension a été la plus forte entre 20.000 et 
10.000 ans BP. Par contre le fait que les pollens d'arbres ont continué à largement dominer entre 
20 et 15.000 ans avec une moyenne de 50 à 60%, montrent que les milieux forestiers ont persisté 
dans cette région en formant un "refuge" (cf. Giresse et al. 1994). 
Afchorneu cordiflia. Ce taxon correspond à des arbustes pionniers caractéristiques des forêts 
"secondaires": ils se développent en abondance dans tous les types d'ouverture du milieu forestier 
oh ils participent activement à la reconstitution de la forêt, comme par exemple lors de la phase de 
péjoration climatique du début de I'Hol&ne récent (ca. 3000 - 2000 ans BP). 
Caesalpinioideae (total des pollens de Caesalpinioideae). Cette famille est surtout caractéristique 
des milieux forestiers "primaires" de type sempervirent (Letouzey 1985). Les Caesalpinioideae 
produisent peu de pollens, de ce fait même 1 ou 2% sont significatifs d'une certaine importance 
locale (Brenac 1988, Reynaud en préparation). I1 faut noter leurs pourcentages élevés avant 20.000 
ans indiquant leur forte domination du milieu forestier. Ensuite, bien qu'ils aient baissé fortement 
ils se maintiennent dans le secteur entre 20 et 15.000 ans. Ils sont ensuite relativement abondants à 
partir de 14.000 ans jusque vers 3000 ans lorsqu'ils régressent très fortement durant la phase de 





















Maley - Le cadre paléoenvironnemental des refuges forestiers africains 325 
526 Glacial forest refuges 
* Après 2000 ans BP la forêt transgresse à nouveau en regagnant une partie 
du terrain perdu, sans atteindre toutefois la forte extension de l'Holocène 
inférieur et moyen, car les pollens d'arbres se situent en moyenne entre 80 
et 90%. Les pollens d'Elaeis guineensis (palmier à huile) ont augmenté 
alors rapidement, avec une moyenne d'environ lo%, indiquant probable- ' 
ment des cultures de ce palmier dans les forêts environnantes. 
L a  comparaison des deux sites (Figure 2) montre tout d'abord les points similaires 
suivants: 
* avant ca. 20.000 ans, la fin, plus ou moins progressive, d'une phase fores- 
tière de type montagnard, 
* entre 19 - 20.000 ans et 14 - 15.000 ans, une régression forestière plus ou 
moins forte, 
* de 14 - 15.000 ans à ca. 9.500 ans BP, une phase de recolonisation fores- 
tière entrecoupée d'une oscillation négative qui semble être synchrone du 
"Dryas récent", 
* de ca. 9.500 ans BP à l'Actuel, d'abord une forte extension forestière, puis 
au cours de l'Holocène récent, après 4.000 ans BP, une régression fores- 
tière progressive ou par à coup, pour atteindre finalement les limites actuel- 
les du massif forestier. 
Ce qui différencie surtout les deux sites est en premier lieu la disparition de la forêt 
dans la région du Bosumtwi au cours du dernier maximum glaciaire et, au contraire, 
son maintien dans l'ouest du Cameroun (Figure 2). Ces données confirment bien les 
conclusions des biogéographes qui situent un important Refuge forestier dans cette 
dernière région, expliquant aussi la coupure de la Cross River par la quasi disparition 
à cette époque de la forêt plus à l'ouest (Maley 1987). 
La seconde différence notable est le maintien de la forêt dans la région du Bosumt- 
wi durant I'Holocène supérieur, malgré la forte régression lacustre mise en évidence 
par Talbot et al. (1984) vers 3700 ans BP, avec par contre une forte régression fores- 
tière survenue après 3000 ans BP dans le secteur du Barombi Mbo et ayant culminé 
entre 2500 et 2000 ans BP (Maley 1992) (Q 5). 
3 La place des refuges dans l'histoire de la forêt africaine (Figure 4) 
Le fait, d'une part, que la dernière période de fragmentation maximum du bloc fores- 
tier, avec mise en place des refuges, ait été associée à la dernière grande extension 
glaciaire du stade isotopique 2 (entre 20 et 15.000 ans BP, figure 4) et d'autre part, 
que la phase d'extension forestière la plus forte ait été corrélative de l'optimum themi- 
que de l'Holocène idérieur et moyen (entre ca. 9OOO et 4000 ans BP), fournit un 
modèle des fluctuations extrêmes du bloc forestier africain. Comme on l'a discuté plus 
haut (Sl), ce modèle pourrait s'appliquer aux périodes antérieures du Quaternaire et 
particulièrement aux derniers 800.000 ans (F'léistocène supérieur). On pourrait ainsi 
déterminer des "périodes intermédiaires" situées entre ces phases extrêmes d'extension 
forestière (cf. Maley, in White 1990, p. 170), avec d'une part des "périodes inter- 
médiaires de refroidissement" (comparables à la période d'environ 28 à 20.000 ans 
BP) et d'autre part des "périodes intermédiaires de réchauffement" (comparables à la 
période de 15.000 à 9.500 ans BP) durant lesquelles les surfaces couvertes par la forêt 
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de l’Holocène récent en Afrique tropicale. Elle a affecté la majeure partie du bloc 
forestier car des témoignages palynologiques et paléobotaniques synchrones ont été 
obtenus en divers points (Cameroun, Congo, Zaire, Uganda) (J3renac & Maley en 
préparation, Hart et al. commun. pers. et cette volume, Maley 1992, Richards 1986, 
Taylor 1990, Vincens et al. 1994). Une forte réduction des couvertures arborées a été 
notée aussi en divers points des savanes de l’Afrique nord tropicale, comme au Sénégal 
(Lézine 1989) et au Tchad (Maley 1981). Cette période a été aussi directement asso- 
ciée à une phase de forte érosion avec des dépôts de sédiments grossiers généralisés, 
soit sur les interfluves sous forme de stone-lines (Fölster 1969), soit dans les thalwegs 
sous forme de graviers ou de conglomérats qui constituent la base d’une “Basse Ter- 
rasse” (Maley 1981). De tels sédiments grossiers, datés souvent sur bois fossiles ou 
charbons, ont été retrouvés dans le bloc forestier central (Caratini & Giresse 1979, 
Giresse commun. pers., Kuete 1990, etc) mais surtout dans les zones des savanes 
soudano-guinéenne, soudanienne et sahélienne (Cameroun, Congo, Nigéria, bassin du 
Tchad, nord Ethiopie, Sahel, etc) (Fölster 1969, Maley 1981, 1992, Mawson & Wil- 
liams 1984, Van Noten & De Ploey 1977). Ces différents phénomènes (régression 
forestière et érosion), du fait de leur caractère généralisé à la majeure partie de 1’Afri- 
que tropicale, sont la conséquence d’un changement climatique abrupt, dans le sens 
d’une péjoration climatique due probablement 5 une saisonnalité plus marquée des 
pluies jusque dans Ia zone équatoriale (Maley 1981, 1992, à paraître, b). Un autre 
aspect de cette phase de régression forestière a été le rôle important joué par les feux 
(Maley, à paraître, b). 
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Ainsi, lorsqu’on se réfère au schéma des fluctuations de la température présenté sur 
la Figure 1, on pourrait conclure que depuis 800.000 ans, pour la forêt africaine: 
* les phases d’extension forestière maximum, comparables à celle de 1’Holo- 
cène (l’ensemble des surfaces couvertes actuellement par la forêt dense est 
déjà en net retrait par rapport 2 l’extension maximum de l’Holocène 
moyen) auraient couvert entre 5 et 10% de ces 800.000 ans, 
* les phases de fragmentation maximum, comparables à l’état qu’on a essayé 
de reconstituer pour la phase ande et fraîche située entre 20 et 15.000 ans 
BP, avec les biotopes forestiers conservés dans une série de refuges, au- 
raient correspondus aussi probablement à 5 à 10% du temps total. 
Finalement, il semble donc que l’état le plus commun, celui ayant occupé de 80 à 90% 
du temps durant le Pléistodne supérieur et moyen, serait celui des “périodes intermé- 
diaires”, avec des massifs forestiers relativement fragmentés, mais avec cependant des 
surfaces nettement plus importantes que celles des refuges postulés pour les phases 
arides et fraîches les plus intenses. 
4 Essai de caractérisation de diverses “périodes intermédiaires” 
Les stone-lines, qui sont constituées par une concentration de cailloutis plus ou moins 
grossiers vers la base de nombreux sols forestiers, ont été interprétées par de nom- 
breux auteurs comme d’anciens pavages d’érosion formés sous des climats de type 
semi-aride et associés à des végétations très ouvertes (cf. Ladranchi & Schwartz 1991, 
Schwartz 1990, Vogt 1966, etc). Les stone-lines sont généralement toujours recou- 
vertes par une couche d’épaisseur variable constituée de matériaux relativement fins, 
appelée colluvium, et qui se serait formée sous un couvert forestier (cf. Schwartz 
1990, Vogt 1966, etc). L‘âge de ces stone-lines est difficile 2 préciser, cependant dans 
certains cas des niveaux immédiatement sus-jacents ont pu être datés de manière plus 
ou moins précise, soit par le radiocarbone sur charbons de bois, soit grâce 2 des 
industries préhistoriques, parfois des ateliers de taille, en place sur la stone-line. C’est 
ainsi que dans le nord du Congo, des stone-lines ont été observées recouvertes d’ate- 
liers préhistoriques en place, datés du Sangoen, permettant ainsi à Lanfranchi & 
Schwartz (1991) de situer une phase semi-aride au “Maluékien”, entre environ 70.000 
et 40.000 ans. Cette époque pourrait illustrer une ”période intermédiaire” de refroidis- 
sement, caractérisée par un abaissement progressif des températures au niveau global 
(tendance générale comportant des fluctuations secondaires durant les stades isotopi- 
ques 4 & 3). Dans le sud Cameroun et le sud du Nigéria, des charbons de bois venant 
de la base du colluvium, au-dessus d’une stone-line, ont été datés de l’extrême fin du 
Pléistocène et du début de l’Holocène (entre environ 11.000 et 8500 ans BP) (Kadomu- 
ra & Hori 1990, Shaw & Daniels 1984), situant dans cette région une phase de forte 
érosion avec mise en place d’une stone-line à cette époque (cf. Fölster 1969), avant la 
réinstallation complète de Ia forêt (Maley 1993; Q 3), illustrant une “période intermé- 
diaire” de réchauffement. Une telle phase d’érosion a été aussi mise en évidence pour 
le fleuve Congo-Zaïre (Giresse et al. 1991). 
Aussitôt après la phase d’extension maximum de l’Holocène (Q 2,3) a débuté une 
nouvelle “période intermédiaire” au cours de laquelle la forêt a rapidement régressé. 
Cette régression forestière qui a débuté vers 3000 ans BP dans le secteur central et qui 
a culminé entre 2500 et 2000 ans BP (Figure 2 & 3), est un des phénomènes majeurs 
5 L’extension des formations montagnardes durant les “périodes intermédiaires” 
et la question de leur migration éventuelle 
La “période intermédiaire” de refroidissement située entre 27.000 & 20.000 ans et la 
”période intermédiaire” de réchauffement située entre 15.000 et goo0 ans, toutes deux 
avec d’importantes flucbations, ont comporté au Bosumtwi et au Barombi Mbo des 
pourcentages plus ou moins importants des taxons montagnards (5 2). Ce phénomène a 
eu une grande ampleur dans le site du Bois de Bilanko au Congo central, situé vers 
600 m d’altitude, où, avant 1O.oo0 ans, a été mise en évidence une phase forestière 
largement dominée par une association typiquement afro-montagnarde, avec environ 
60% des spectres polliniques comportant en premier Podocaqms avec environ 50% des 
pollens (déterminés seulement au niveau générique, mais appartenant très probablement 
à l’espèce P. latifolius, cf. Maley et al. (1990), et ensuite Ilex mitis et Olea capensis 
avec 10% (Elenga 1992, Elenga et al. 1991). L‘abaissement de la température néces- 
saire à l’extension de cette formation montagnarde à basse altitude, aurait pu être 
déterminé par un fort développement des couvertures nuageuses et des brouillards dans 
des milieux de type forêt de nuage (Maley 1989, Maley et al. 1990, Maley & Elenga 
1993) (Q 1). 
Durant ces deux types de “période intermédiaire” des formations montagnardes ont 
pu entrer en contact avec des formations forestières de plaine, au gré des accidents 
topographiques et des conditions climatiques locales, favorisant peut-être des échanges 
géniques et des phénomènes de spéciation (cf. les exemples actuels donnés par Gentry 
(1989), pour des forêts de nuage situées dans les Andes Equatoriennes). C’est proba- 
blement aussi durant ces périodes que des migrations de taxons montagnards ont pu 
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avoir lieu (Maley 1987, 1989, 1991, Maley et al. 1990), expliquant peut-être pourquoi 
les montagnes du Cameroun et de l’Est Africain ont en commun de nombreuses 
espèces ou des espèces très proches, tant dans la flore - 53% des espèces de la forêt 
montagnarde et 49% de celles des prairies montagnardes sont communes entre le Mont 
Cameroun et l’Est Africain (Hall 1973) - que dans la faune (Eisentraut 1970). Des 
études taxonomiques et génétiques pourraient peut-être apporter des Cléments de 
chronologie pour situer ces phénomènes dans le temps. 
Concemant la répartition des Podocalpus africains, Gymnospermes typiquement 
montagnardes, deux espèces sont présentes actuellement en Afrique Centrale Atlanti- 
que: Podocalpus latifolius qui en constitue la quasi totalité et qui se rencontre dans de 
nombreuses stations continentales (Zaïre, Angola, Congo, Cameroun et NE Nigéria) 
(Maley et al. 1990, White 1981, 1983) et Podocarpus mannii présente seulement sur 
l’île de São Tomé qui est située presque sur l’équateur et isolée par de grands fonds 
marins à 300 km du continent. White (1993) émet l’hypothèse que cette espèce aurait 
pu migrer vers cette île au cours du Quaternaire récent et qu’ainsi il serait possible que 
les pollens de Podocarpus trouvés en abondance avant 10.000 ans au Congo, au Bois 
de Bilanko (cf. supra), ne soient pas P. ZatifoZius mais éventuellement P. mannii. Cette 
hypothese est hautement improbable, vu d‘une part le grand isolement de l’île de São 
Tomé et surtout le caractère très particulier de P. mannii qui est dioïque et qui possède 
des fruits relativement lourds et volumineux (Woltz 1971, 1986), rendant un transport 
à longue distance tout à fait improbable. I1 faudrait plutôt estimer que ce Podocapus 
serait rélictuel d’une ancienne lignée Gondwanienne présente déjà en milieu monta- 
gnard vers la fin du Crétacé, comme l’atteste de faibles pourcentages de pollens de 
Podocarpaceae dans certains niveaux Crétacé du fond du Golfe de Guinée (Doyle et al. 
1982). Ce caractère rélictuel serait d’autant plus envisageable que le soubassement de 
São Tomé est constitué d’une formation sédimentaire gréseuse d’âge Crétacé dont on 
trouve des équivalents sur le continent voisin, comme près de Douala et au Nigéria, ce 
qui permet de conclure que cette île serait constituée à l’origine par un fragment 
microcontinental abandonné lors de l’ouverture de l’Atlantique et sur lequel un volca- 
nisme basaltique se serait développé beaucoup plus tard, débutant au Pliocène pour se 
poursuivre jusqu’à l’époque récente (Gouhier et al. 1974). Une partie de la flore de 
l’île de São Tomé pourrait donc avoir un caractère rélictuel qu’il serait important 
d’étudier. Etant donné ces conlusions, on pourrait aussi se poser des questions 2 
propos de P. latifolius qui aurait pu exister aussi en Afrique Centrale Atlantique, en 
particulier sur la Dorsale Camerounaise, depuis le Crétacé et y subsister dans des 
milieux montagnards très réduits jusque vers la fin du Néogène, au moment oh des 
changements climatiques ( 0  1) lui auraient permis de nouvelles phases d‘expansion 
(Maley 1980, à paraître, b). 
6 Conclusions générales 
Depuis au moins 800.ooO ans la forêt africaine a présenté de grandes fluctuations en 
phase avec les fluctuations des températures et en particulier des extensions glaciaires 
aux hautes latitudes. Les phases de fragmentation maximum de la forêt, avec mise en 
place des refuges, n’ont concemé que les phases les plus froides - les deux dernières 
sont intervenues au cours des stades isotopiques 6 et 2, la demière n’ayant pas duré 
plus de 5000 ans - et n’ont affecté que 5 à 10% du temps écoulé. Les phases d‘exten- 
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sion forestière maximum, apparemment synchrones des phases les plus chaudes - les 
deux demières sont intervenues au cours des stades isotopiques 1 et 5e (Fihien) 
(Bengo & Maley 1991) - auraient eu des durées similaires d’environ 5000 ans et 
n’auraient concemé aussi qu’environ 5 à 10% du temps total écoulé. Les 80 à 90% du 
temps restant ont correspondu à des “périodes intermédiaires” caractérisées par des 
étendues forestières plus ou moins réduites par rapport à I’état actuel, qui est lui-même 
déjà en retrait d’un état d’extension maximum. Ces “périodes intermédiaires” ont 
correspondu à des situations climatiques très variables suivant les époques et les 
tendances, c’est à dire qu’elles sont intervenues soit durant des phases de réchauffe- 
ment ou de refroidissement à l’intérieur d’une période glaciaire, soit en période inter- 
glaciaire, comme durant l’Holocène récent et dans une ambiance climatique générale 
plutôt chaude, avec intervention brutale des incendies en milieu forestier. Certaines de 
ces “périodes intermédiaires” ont été aussi accompagnées par des érosions intenses, de 
type semi-aride, avec formation de ”stone-line”, et d’autres périodes par des exten- 
sions montagnardes caractérisées floristiquement par Podocarpus LatifoLius et Olea 
capensis. 
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